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N° 13. M. Lüscher, Bern. — Hemmende und fördernde 
Faktoren bei der Entstehung der Ersatzgeschlechts¬ 
tiere bei der Termite Kalotermes flavicollis Fabr. 1 . 
(Zoophysiologische Abteilung, Zoologisches Institut der Universität Bern.) 

Herrn Prof. Dr. J. Seiler zum 70. Geburtstag gewidmet. 

Entfernt man aus einer Kolonie der Termite Kalotermes flavi- 
eollis die Geschlechtstiere, so werden die meisten kompetenten 
Larven zu Ersatzgeschlechtstieren (Lüscher 1953). Die vorhande¬ 
nen Geschlechtstiere verhindern diese Umwandlung nur, wenn sie 
beide in engem Kontakt mit den Larven stehen (Lüscher 1952 a). 
Männchen und Weibchen wirken verschieden, wenn sie allein in 
einer Kolonie vorhanden sind: Männchen allein zeigen keine Hemm¬ 
wirkung, während Weibchen die Umwandlung kompetenter wei¬ 
blicher Larven hemmen (Tabelle 3; Lüscher 1956). Wenn ein 
funktionelles Weibchen in ein Gitter zwischen zwei Kolonien ein¬ 
gespannt wird, so hat der Vorderteil (Kopf-Prothorax) auch bei 
Anwesenheit des Männchens keine Hemmwirkung; der Hinterteil 
jedoch hemmt wie ein intaktes Tier. Man kann aus diesem Versuch 
schliessen, dass ein wirksamer Hemmstoff vom Abdomen abgegeben 
wird, und unter Berücksichtigung der Extraktverfütterungsver- 
suche von Light (1944) bei Zootermopsis ist die Abgabe des Wirk¬ 
stoffs mit dem Kot sehr wahrscheinlich (Lüscher 1955, 1956). 


1 Ausgeführt mit Unterstützung des Schweiz. Nationalfonds zur För¬ 
derung der wissenschaftlichen Forschung. 
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Die Hemmwirkung ist in einer künstlich verwaisten Kolonie 
schon nach 24 Stunden verschwunden (Lüscher 1952 a). Sie ist 
aber bei Vorhandensein beider Geschlechtstiere auch in einer 
grossen Kolonie von mehreren Tausend Individuen vollkommen, 
obschon in einer solchen kaum alle Tiere innert 24 Stunden mit 
den Geschlechtstieren in Berührung kommen. Man muss deshalb 
annehmen, dass die Larven die Hemmstoffe der Geschlechtstiere 
weitergeben und in der Kolonie verbreiten können. Um diese 
Möglichkeit zu prüfen, wurde in der Annahme, dass die Larven die 
Hemmstoffe oral aufnehmen und mit dem Kot weitergeben, folgen¬ 
der Versuch angestellt. Eine Larve wurde in eine Zwischenwand 
zwischen zwei Kolonien so eingespannt, dass sich ihr Vorderteil 
(Kopf und Prothorax) in einer normalen, funktionelle Geschlechts¬ 
tiere enthaltenden Kolonie, ihr Hinterteil in der verwaisten Ver¬ 
suchskolonie befand. 


Tabelle 1. 

Übertragung der Hemmstoffe durch Larven 

Die Versuchskolonie enthielt das Abdomen einer Larve, deren Kopf 
sich in einer normalen, Geschlechtstiere enthaltenden Kolonie befand. 


Bezeichnung 

Versuchs¬ 

dauer 

Tage 

Versuch 

Kontrolle 

P 

L 

EG 

L 

EG 

KLG 1 . . . 

26 

22 

14 = 64% 

22 

16 = 73% 

50 % 

KLG 2 . . . 

30 

9 

2 = 22% 

18 

10 = 56% 

10 % 

KLG 3 . . . 

19 

18 

2 = 11% 

18 

7 = 39% 

5,5% 

KLG 4 . . . 

11 

22 

5 = 23% 

21 

11 = 52% 

4,5% 

KLG 5 . . . 

16 

15 

4 = 27% 

12 

6 = 50% 

22 % 

KLG 6 . . . 

27 - 

13 

4 = 31% 

10 

8 = 80% 

2 % 

KLG 7 . . . 

10 

10 

4 = 40% 

10 

3 = 30% 


KLG 8 . . . 

34 

16 

5 = 31% 

16 

7 = 44% 

45 % 

KLG 9 . . . 

21 

16 

2 = 12% 

40 

8 = 20% 

50 % 

Total . . 


141 

42 = 30% 

167 

76 = 45% 

0,03% 


L Anzahl der Larven, die während der Dauer des Versuchs keine Larven-, 
Vorsoldaten- oder Imaginalhäutung durchgemacht haben; also nur 
Larven, die prinzipiell zur Umwandlung in Ersatzgeschlechtstiere in 
Frage kommen. 

EG Anzahl der entstandenen Ersatzgeschlechtstiere. 

P Zufallswahrscheinlichkeit, ermittelt mit dem X 2 -Test; beim Total durch 
Kombination der Einzelteste nach Cochran 1954. 

Kontrolle: verwaiste Kolonie (aus gleicher Stammkolonie wie Versuch). 
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Die Ergebnisse von 9 solchen Versuchen sind in Tabelle 1 
zusammengestellt. In den Versuchskolonien entstanden weniger 
Ersatzgeschlechtstiere als in den Kontrollkolonien. Der Unter¬ 
schied ist statistisch gut gesichert (P = 0,03%). Die Hemmstoffe 
werden also durch die Larven aufgenommen und weitergegeben. 
Möglicherweise produzieren die Larven auch unter dem Einfluss 
der Geschlechtstierwirkstoffe selbst wirksame Hemmstoffe. 

Für die amerikanische Termite Zootermopsis sind die von den 
Geschlechtstieren ausgehenden Hemmstoffe auch in Methanol¬ 
extrakten nachgewiesen worden (Light 1944; Lüscher 1956). Bei 
Kalotermes hat bisher die Verfütterung von Brust- und Hinterleibs¬ 
extrakten von Geschlechtstieren in verwaisten Kolonien keine 
signifikante Hemmung der Ersatzgeschlechtstierproduktion er¬ 
geben. Dagegen hat die Verfütterung von Kopfextrakten merk¬ 
würdigerweise eine fördernde Wirkung auf die Entstehung von 
Ersatzgeschlechtstieren. 

Für die Herstellung der Extrakte wurden je etwa 100 Köpfe von 
männlichen und weiblichen Ersatzgeschlechtstieren in Methanol homo¬ 
genisiert. Zur Fütterung wurde täglich etwas Filtrierpapier mit Extrakt 
getränkt, getrocknet und mit Wasser befeuchtet verabreicht. Die Kon¬ 
trollkolonien erhielten methanolgetränktes Filtrierpapier. Alle Ver¬ 
suchskolonien erhielten gleichzeitig Extrakte von Männchen und 
Weibchen. Bei den Versuchen Kex 1-19 und 39-44 wurde nur klarer 
Methanolextrakt verabreicht, bei den Versuchen Kex 53-66 auch der 
Rückstand (vollständiges Homogenisat). 

Die Ergebnisse der Versuche sind in Tabelle 2 zusammen¬ 
gestellt: in den Versuchskolonien entstanden mehr Ersatzge¬ 
schlechtstiere als in den Kontrollkolonien. Der Unterschied ist 
statistisch signifikant (P = 0,3%). Die italienische Rasse von 
K. flavicollis (Neapel) scheint nach diesen wenigen Versuchen auf 
den stimulierenden Kopffaktor viel leichter anzusprechen als die 
französische (Banyuls-sur-Mer, Pyr.-Or.) 1 . Bemerkenswert ist 
dabei, dass der Prozentsatz der entstandenen Ersatzgeschlechtstiere 
in allen Versuchskolonien annähernd den gleichen Wert erreicht, 
während er bei den Kontrollkolonien sehr unterschiedlich ist. 


1 Es handelt sich hier sicher um 2 physiologische Rassen, die sich noch 
in anderen Eigenschaften unterscheiden z.B. in der Produktion von geflügelten 
Imagines in kleinen Kolonien (Lüscher 1952 b), in der Pigmentierung der 
Augen bei Nymphen und im Auftreten der schwarzschildigen Mutante var. 
fuscicollis (Becker 1955) bei der italienischen Rasse. 
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Tabelle 2. 

Wirkung von Kopfextrakt auf die Entstehung von Ersatzgeschlechtstieren. 


Versuchsdauer 40 Tage. 


Bezeichnung 

Herkunft 

der 

Versuch 

Kontrolle 

P 

Termiten 

L 

EU 

L 

EG 


Kex 1-19 

Banyuls 

23 

14 = 61% 

20 

10 = 50% 

50 % 

Kex 53-60 

» 

28 

18 = 64% 

26 

8 = 31% 

1.5% 

Kex 61/62 

» 

23 

12 = 52% 

26 

17 = 65% 


Total I 

Banyuls 

74 

44 = 59% 

72 

35 = 49% 

22 % 

Kex 39-44 

Neapel 

13 

8 = 62% 

28 

4 = 14% 

0,2% 

Kex 63-66 

» 

25 

16 = 64% 

37 

17 = 46% 

16 % 

Total II 

Neapel 

38 

24 = 63% 

65 

21 = 32% 

0,14% 

Total III 

[ 

i 

Banyuls 
& Neapel 

112 

68 = 61% 

137 

56 = 41% 

0,3% 


Bedeutung von L, EG und P siehe unter Tabelle 1. 

Kontrolle: verwaiste Kolonie, mit Filtrierpapier gefüttert. (Termiten aus 
gleicher Stammkolonie wie Versuch.) 


Wie kann sich nun dieser fördernde Kopffaktor auswirken ? 
Wenn beide Geschlechtstiere in einer Kolonie vorhanden sind, hat 
er keine Wirkung, da die Hemmung vollkommen ist. Wenn dagegen 
nur ein Geschlechtstier vorhanden ist, könnte er die Umwandlung 
der Larven des anderen Geschlechts stimulieren. Tatsächlich ergibt 
sich aus einer neuen Durchsicht der Protokolle von halbverwaisten 
Kolonien eine leichte Stimulierung der Männchenumwandlung 
durch ein vorhandenes Weibchen und umgekehrt (Tabelle 3). 
Allerdings kann dieses Ergebnis nicht als statistisch gesichert gelten 
(P = 14% in beiden Fällen). Diese Förderung scheint auch vom 
Kopf und vom Abdomen eines in eine Membran eingeklemmten 
Weibchens auszugehen (B x , EJ, was vielleicht darauf hinweisen 
kann, dass der Kopffaktor sowohl mit dem Speichel als auch mit 
dem Kot abgegeben werden kann. Besonders deutlich zeigt sich 
die stimulierende Wirkung im Versuch E 2 , in dem ein Männchen 
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und der Vorderteil eines Weibchens einer Kolonie ausgesetzt 
waren. In diesem Falle ist der fördernde Effekt gesichert (P = 1,2%). 

Die Wirkung des Kopffaktors beschränkt sich nun aber nicht 
auf die Förderung der Ersatzgeschlechtstierproduktion; auch die 
Entstehung von geflügelten Imagines wird stimuliert, sofern die 
Versuchskolonie Nymphen des letzten Stadiums enthält (Tabelle 4). 
Statistisch ist auch diese Wirkung gut gesichert (P = 0,11%). 


Tabelle 3. 

Entstehung von Ersatzgeschlechtstieren in halb verwaisten Kolonien. 


Bezeichnung 

Versuchs¬ 

dauer 

Tage 

L 

EG 

6 

$ 

Total 

V 

K 

V 

Iv 

V 

K 

cJ vorhanden: 









K 34 . . . . 

132 

30 

15 

16 

5 

6 

20 

22 

K 35 . . . . 

127 

30 

6 

7 

11 

7 

17 

14 

K 36 . . . . 

117 

15 

6 

9 

7 

5 

13 

14 

K 38 . . . . 

112 

20 

6 

5 

10 

6 

16 

11 

Kex 1-19 . . 

49 

30 

9 

7 

5 

4 

14 

11 



125 

42 

44 

36 

28 

80 

72 

$ vorhanden : 









K 34 . . . . 

132 

30 

14 

16 

2 

6 

16 

22 

K 35 . . . . 

127 

30 

11 

7 

2 

7 

13 

14 

K 36 . . . . 

117 

15 

9 

9 

1 

5 

10 

14 

K 38 . . . . 

112 

20 

6 

5 

5 

6 

11 

11 

Kex 1-19 . . 

49 

30 

7 

7 

2 

4 

9 

11 

B, (Kopf ?) . 

21 

30 

7 

4/3 

3 

3/5 

11 

7/8* 

E, 









(Abdomen $) 

21 

30 

7 

4/3 

3 

3/5 

8 

7/8* 



185 

61 

51 

16 

36 

78 

87 

und $ vorhanden: 








E 2 









(cJ und Kopf $) 

21 

30 

9 

4/3 

6 

3/5 

15 

7/8* 








(P = 

1.2%) 


L Anzahl der Larven bei Versuchsbeginn. 

EG Anzahl der entstandenen Ersatzgeschlechtstiere. 

V = Versuch, K = Kontrolle (Kolonie ohne Geschlechtstiere). 
* 2 Kontrollen; Weibchen zwischen 2 Kolonien eingespannt. 











































266 


M. LUSCHER 


Der fördernde Kopffaktor scheint also ganz allgemein die 
Reaktivität der Larven und Nymphen zu heben. Es könnte sich 
deshalb um einen unspezifischen Ernährungsfaktor handeln, da wir 
aus früheren Versuchen wissen, dass die Ernährung eine wichtige 
Rolle spielt (Lüscher 1956). Es ist aber nicht ausgeschlossen, dass 
es sich um das häutungsauslösende Neurosekret des Gehirns handelt, 
das bei anderen Insekten auch bei adulten Tieren produziert wird. 
Ob das Neurosekret bei Termiten ebenfalls im Adultstadium ge¬ 
bildet wird, kann vorläufig nicht entschieden werden, da die 
Untersuchungen darüber noch nicht abgeschlossen sind. 


Tabelle 4. 

Wirkung von Kopfextrakt 

A. Auf die Entstehung von geflügelten Imagines (I). 


Bezeichnung 

Herkunft 

der 

Termiten 

Versuch 

Kontrolle 

P 

N 2 

I 

n 2 

I 

Kex 53-60 

Banyuls 

12 

9 = 75% 

12 

6 = 50% 

20 % 

Kex 39-44 

Neapel 

14 

5 = 36% 

28 

2= 7% 

1,9% 

Kex 63-66 

Neapel 

18 

14 = 78% 

18 

8 = 44% 

4 % 

Total 


44 

28 = 64% 

58 

16 = 28% 

o,n% 


B. Auf die Entstehung von Imagines (I) und Ersatzgeschlechtstieren 

(EG). 


Bezeichnung 

Herkunft 

der 

Termiten 

Versuch 

Kontrolle 

P 

L + N 2 

I + EG 

E + N 2 

I 4- EG 

Kex 53-60 

Banyuls 

37 

27 = 73% 

32 

14 = 44% 

1,4% 

Kex 39-44 

Neapel 

18 

13 = 72% 

30 

6 = 20% 

0,05% 

Kex 63-66 

Neapel 

39 

30 = 77% 

45 

25 = 56% 

4,5% 

Total 


94 

70 = 74% 

107 

45 = 42% 

0,001% 


Kontrolle: verwaiste Kolonie. 

N 2 Anzahl der Nymphen des letzten Stadiums bei Yersuchsbeginn. 

L + N 2 Anzahl der Larven und Nymphen, die während der Dauer des 
Versuchs keine Larven-, Nymphen- oder Vorsoldatenhäutung durch¬ 
gemacht haben, die also prinzipiell für die Umwandlung in Ersatz¬ 
geschlechtstiere oder Imagines im Frage kommen. 

P siehe Bemerkung unter Tabelle 1. 

Versuchsdauer: Kex 39-44: 59 Tage; Kex 53-60 und 63-66: 40 Tage. 










































E RSATZGESCIILECIITSTIE RE BEI DER TERMITE 


267 


Der fördernde Kopffaktor spielt wohl eine wichtige Holle bei 
der sozialen Regulation. Wenn beide Geschlechtstiere vorhanden 
sind, ist die Reaktivität der Larven erhöht und es können alle 
Kasten entstehen, mit Ausnahme derjenigen der Ersatzgeschlechts¬ 
tiere, deren Bildung durch die Hemmfaktoren verhindert wird. 
Ist nur ein Geschlechtstier vorhanden, so wird die Entstehung des 
Geschlechtspartners gefördert. Sind keine Geschlechtstiere vor¬ 
handen, so ist die Produktion von Ersatzgeschlechtstieren für die 
Erhaltung der Kolonie von primärer Bedeutung, und es ist deshalb 
biologisch sinnvoll, wenn die Entstehung anderer Kasten, insbe¬ 
sondere die Entstehung von geflügelten Imagines verzögert wird, 
sodass die Kolonie in der gleichen Grösse erhalten bleibt bis neue 
Geschlechtstiere vorhanden sind. Die Ersatzgeschlechtstiere ent¬ 
stehen ja in geringerer Zahl auch ohne Vorhandensein des fördern¬ 
den Faktors. 
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